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Resumé
På trods af kulstofkoncentrationer på op til 10 mM står akvatiske planter overfor 
kulstofbegrænsende forhold. Dette skyldes opbygningen af et tykt grænselag af stillestående vand 
omkring planternes blade og, at diffusionen af CO2 er 10.000 gange langsommere i vand end i luft. 
Kulstofbegrænsning kan føre til fotoinhibering. I dette studie bliver effekten af varierende 
kulstofkoncentration på fotosyntese og fotoinhibering undersøgt. Tre fysiologisk forskellige planter 
udsættes for en høj eller en lav CO2-koncentration. De tre planter er: Callitriche cophocarpa, en C3-
plante, Elodea canadensis, en bikarbonat-bruger og Crassula helmsii, der benytter CAM-
fotosyntese. Effekten af CO2-koncentrationen blev vurderet ved måling af fotosynteseraten, 
fluorscens målinger (FV/FM) og enzymaktiviteten af superoxid dismutase og ascorbat peroxidase. 
Resultaterne vister, at planterne der havde stået ved lav CO2-koncentrationer havde en tendes til at 
have lavere fotosyntesekapacitet. Målingerne af FV/FM indikerede tilgengæld, at Elodea og 
Callitriche ved høj CO2-koncentration var mest fotoinhiberede. Denne uoverenstemmelse opstod 
pga. en måleteknisk artefakt. Målinger af malat-puljerne i Crassula indikerede, at Crassula undgår 
fotoinhibering ved at benytte CAM-fotosyntese, ved kulstofbegrænsende forhold.
Abstract
Despite of carbon concentration up to 10 mM aqautic macrophytes faces conditions where carbon 
may be limiting for photosynthethis. This i due to a build up thick boundary layers around leafs and 
the fact, that the diffusion of CO2 is 10,000 times slower in water than in air. Carbon limitation may 
lead to fotoinhibition. In the present study, the effekt of varying carbon availability on fotosynthesis 
and fotoihibition is investigated. Three physiological different aquatic macrophytes are subjected to 
a high and low concentration of CO2. The three plants are: Callitriche cophocarpa, a C3 plant, 
Elodea canadensis, which uses bicarbonate and Crassula Helmsii, a user of CAM photosynthesis. 
The effect of varying the CO2-koncentration is assessed by measurements of the rate of 
photosynthesis, fluorescense (FV/FM) and the aktivity of the antioxidants superoxide dismutase and 
ascorbate peroxidase. The results shows, that the plants grown under low CO2 concentrations had a 
tendency to display lower photosynthetic rates. On the contrary measurements of FV/FM showed that 
Elodea and Callitriche grown under high CO2 concentrations where the most photoinhibited. The 
disagreement was due to a artifac associated with the measurement technique. The measurement of 
malate in Crassula suggests, that Crassula is able to avoid photoinhibition by using CAM 
photosynthesis when exposed to carbon limited conditions.
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Forord
Jeg vil som det første takke min vejleder lektor Søren Laurentius Nielsen for at indtroducere mig til 
den interessante verden om akvatiske makrofyter og fotoinhibering. Jeg vil selvfølgelig også takke 
ham for god vejledning i forbindelse med specialet. Derudover vil jeg også takke lektor Morten 
Foldager Pedersen for lån af klimarum. Jeg vil takke laborant Rikke Guttesen for en stor hjælp med 
målingerne af enzymaktiviteten i mine prøve, og laboratorieoverassistent Anne Busk Faarborg for 
hjælp i laboratoriet og gran titrering. 
Til sidst vil jeg gerne sende en generel tak til alle ved Miljøbiologi, hvis undervisning jeg har nydt 
godt af i løbet af min uddanelse.
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Indledning
Da ferskvandsplanter for en 50-100 millioner år siden udviklede sig fra terrestriske 
nøgenfrøede planter (Madsen og Sand-Jensen 1991), skulle de tilpasse sig et helt andet miljø. Mens 
CO2 generelt ikke anses som en begrænsende faktor for fotosyntesen hos terrestriske planter, er det 
en anderledes situation i det akvatiske miljø (Nielsen og Nielsen 2006). I søer og vandløb varierer 
koncentrationen af opløst kulstof (DIC) fra mindre end 10 µM til mere end 10 mM afhængig af 
geologisk forhold og biologisk aktivitet (Olesen og Madsen 2000). Koncentrationen af CO2 i vand, 
der er i ligevægt med den atmosfæriske CO2-koncentration (350 ppm), er 15 µM. DIC-
koncentrationen i vand kan dermed nå meget højere koncentrationer end i luften. Men på grund af 
vands høje viskositet dannes der langt tykkere grænselag omkring vandplanternes blade (Nielsen og 
Nielsen 2006). Derudover er diffusionen af CO2 i vand 10.000 gange langsommere end i luft 
(Bowes 1987). Konsekvensen er, at fotosyntesen hos vandplanter på trods af høje DIC-
koncentrationer, er kulstofbegrænsede. Lysintensiteten, der når neddykkede vandplanter nær 
vandoverfladen, ligger på et niveau som terrestriske planter oplever (Bowes 1987). Dette 
sammenspil mellem høj lysintensitet og kulstofbegrænsningen gør, at vandplanter kan være mere 
udsatte for at udvikle fotoinhibering (White et al. 1996).  
Fotoinhibering
Fotoinhibering er defineret som et tab af fotosyntetisk aktivitet forårsaget af lys og er 
dermed en uundgåelig konsekvens af lysreaktionerne i fotosyntesen (Keren og Krieger-Liszkay 
2011). Planter, og andre fotosyntetiserende organismer, har udviklet en lang række mekanismer for 
at minimere skade forårsaget af fotoinhibering. Mekanismerne kan groft deles op i to hovedgrupper. 
a) mekaniske og b) biokemiske. De mekaniske mekanismer inkluderer vinkling af bladene, så 
indstrålingensvinklen af sollys bliver mindre retvinklet, og antallet af fotoner der absorberes 
minimeres. Ydermere kan kloroplasterne mesofylcellerne flyttes, så de tilsammen dækker et mindre 
areal og derved minimere absorberingen af lys (Raven 2011 og Takahashi og Badger 2010). 
Indstrålingen kan også reduceres ved at danne voksagtige og fenolholdige-forbindelser på oversiden 
af bladet. 
De biokemiske mekanismer prøver at reducere risikoen for at absorberede fotoner fører til 
skade af fotosynteseapparatet, samt at udbedre evt. skade (Raven 2011). Det biokemiske 
mekanismer inkluderer afledning af overskydende via pigmentsystemer såsom xanthofylcyklussen, 
et effektivt antioxidant system, der fjerner reaktive oxygenforbindelser (ROS), afledning af energi i 
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alternative elektron transportveje og et effektivt reparationsapparat (Raven 2011 og Takahashi og 
Badger 2010).  Jeg vil fokuserer på processerne bag mekanismerne, der reducerer absorberede 
fotoners potentiale i at gøre skade, da effekten af mekanismerne i a) må anses at være begrænsede i 
det vandige miljø.
Der er i litteraturen en del debat om, hvordan fotoinhibering opstår på det molekylære 
niveau og en række tidligere accepterede hypoteser er blevet udfordret af en ny. Det er generelt 
accepteret, at netfotoinhibering er en balance mellem skade til D1 proteinet i fotosystem 2 (PSII) og 
reparation ved syntese af nyt D1-protein (Figur 1)(Murata et al. 2007 og Tyystärvi 2008). Det er 
mekanismerne, hvorved skaden til fotosynteseapparatet opstår, der er stridens kerne. Den klassiske 
hypoteser bygger på, at ROS udvikles i PSII når den absorberede energi ikke kan føres videre i 
elektrontransportkæden. Den dannede ROS medfører herefter direkte skade til det fotokemiske 
reaktionscenter i PSII (P680)(Murata 
et al. 2007). Groft set er der to 
molekylære mekanismer, der er blevet 
brugt til at forklare den klassiske 
hypotese: acceptor side og donor side  
(Keren og Krieger-Liszkay 2011).  
Essensen af disse mekanismer er, at 
P680 ikke kan komme af med den 
absorberede energi, enten fordi 
elektrontransportkæden er fuldt 
reduceret eller fordi elektrondoneren 
(oxygen evolving complex, OEC) til 
P680 er blevet deaktiveret. 
Deaktiveringen af OEC menes at være forårsaget af lav pH i thylakoid lumen som resultat af en 
konstant tilgang af protoner fra elektrontransportkæden (Long et al. 1994). Dermed øges risikoen 
for udvikling ROS ved overførelse af energi fra P680 til ilt. De klassiske mekanismer er blevet 
kritiseret for ikke at kunne kommer med fyldestgørende forklaringen på observationer, samt kun at 
være baseret på laboratorieforsøg på isolerede delkomponenter af fotosynteseapparatet (Nishiyama 
et al. 2006). Punkter som ikke stemmer overens med de klassiske mekanismer er: a) Mængden af 
fotoskade til PSII er direkte proportionalt med lysintensiteten og uafhængig af ROS. b) De 
bølgelængder af lys, for hvor fotoskaden er størst stemmer bedre overens med mangan (i OEC) end 
med karotonoider og klorofly. c) Intracellulæret H2O2 forhøjede fotoinhibering ved at blokere for 
syntesen af nyt protein til reparationen af PSII og ikke ved øge fotoskade (Murata et al. 2007, 
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Figur 1 Skematisk præsentation af fotoinhibering og reparationen 
heraf. Er raten af fotoinaktivering af D1 proteinet i PSII højere end 
reparationen opstår net fotoinhibering. Fra Tyystjärvi (2008)
Tyystjärvi 2008 og Nishiyama et al. 2006). I stedet prøver den nye hypotese af forklare 
fotoinhibering ved en to-trins proces. Først trin er ødelæggelsen af OEC ved absorbering af UV 
(<240 nm) eller blåt lys. Efterfølgende modtager P680 energi ved at absorbere lys, men kan ikke 
komme af med energien, da det ødelagte OEC ikke kan donere en elektron. P680, der nu er en stærk 
oxidant, reagerer så med og ødelægge D1 proteinet i PSII og deaktiverer det (Nishiyama et al.  
2011). De primære forskelle mellem den klassiske og den nye opfattelse af fotoinhibering er 
virkningen af ROS og det primære mål for fotoskade. I stedet for at være direkte årsag til fotoskade 
af PSII som i den klassiske opfattelse, så er ROS's primære indvirkning på fotoinhibering igennem 
hæmning af reparationen af PSII. Det primære mål for fotoskade er i stedet OEC og dernæst P680. 
Den nye hypotese er dog ikke uden kritikpunkter. Et studie af Krieger-Liszkay et al. (2011) viser 
direkte skade på PSII af ROS, hvilket modsiger, at ROS kun skulle virke via hæmning af 
reparationen. Ohad et al. 2011 rejser også spørgsmål ved nogen af den nye hypoteses antagelser. 
UV-stråling med bølgelængder <240 nm, som er en af hovedårsagerne til skade af OEC er stort set 
ikke tilstede i den stråling, der når Jordens overflade. Ydermere har studier vist, at også orange lys 
forårsager fotoinaktivering af PSII. Dermed er deaktiveringen af OEC med UV og blåt lys ikke 
nødvendigvis hverken den eneste eller først proces, hvorved PSII deaktiveres (Ohad et al. 2011). 
Den sidste pointe Ohad et al. 2011 rejser er, at diffusionsafstanden er for lang og levetiden for kort 
hos ROS dannet af PSII til at kunne nå til området, hvor proteinsyntesen finder sted og hæmme det. 
Der er ingen grund til at tro, at ROS'en specifikt vil gå efter syntesen af D1 protein, i stedet for 
andre makromolekyler (Ohad et al. 2011). 
Der er ikke noget i vejen for, at alle tre mekanismer (acceptor-side, donor-side og den ny to 
trins) kan spille en rolle i deaktiveringen af PSII og fotoinhibering. Der kan være situationer og 
forhold, hvor en mekanisme er mere forekommende end de to andre (Ohad et al. 2011). Der er også 
rejst tvivl, om fotoinhiberingen af PSII overhoved skal ses som en skadelige proces eller om den 
tværtimod skal ses som en beskyttelsesmekanisme (Keren og Krieger-Liszkay 2011). På det 
fysiologiske niveau er prisen af fotoinhibering meget svær at bestemme . Reparationen af PSII er 
energimæssigt billigere og hurtigere end at reparationen af PSI (og andre komponenter af 
fotosynteseapparatet?)(Raven 2011). Raten af nedbrydningen af D1-proteinet når tæt på 80 % af 
dens fulde hastighed ved lysintensiteter, der ikke mætter fotosyntesen, hvilket demonstrere, at 
processen er vigtig under fysiologisk relevante forhold (Keren og Krieger-Liszkay 2011). Så måske 
er fotoinhiberingen af PSII blevet udviklet til et specialiseret system til hurtig nedbrydning og 
gensyntetisering af PSII D1-proteinet, der kan fungere som en biologisk ventil, der beskytter resten 
af fotosynteseapparatet (Keren og Krieger-Liszkay 2011). 
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CO2 og fotoinhibering
I forbindelse med ovenstående mekanismer, kan indflydelsen af en begrænsning i CO2-
assimileringen have forskellige karakter. Nå absorberingen af lys overstiger kapaciteten af 
fotosynteseapparatet, stiger produktionen af ROS (Nishiyama et al. 2006). Følger man den klassiske 
tilgang, så forsager en mangel på CO2 en ophobning af ATP og NADPH, da disse ikke kan blive 
brugt i Calvins cyklus. Elektronacceptorer ved PSII bliver dermed fuldt reduceret og vil ikke 
længere kunne komme af med sin energi, der i stedet kan gå til dannelse af ROS. Derved vil CO2-
mangel accelerere den direkte fotoskade til PSII via højere ROS-dannelse (Murata et al. 2007). 
Manglen af CO2 og dermed standsningen af Calvins cyklus kan også føre til øget fotoinhibering ved 
via øget ROS-forårsaget afbrydning af PSII  reparationen (Nishiyama et al. 2006 og Takahashi og 
Murata 2005)
Xantofylcyklussen
I stedet for at lade den overskydende energi reagerer med ilt og dannes ROS, har planter 
udviklet en metode til at slippe af med den overskydende energi som harmløs varme. 
Xantofylcyklussen består af en vekselvirkning mellem tre karotenoider: violaxanthin, 
antheraxanthin og zeaxanthin, der fungerer som en ventil for fotosynteseapparatet ved at omdanne 
overskydende energi til varme. Op imod 75 % af de absorberede fotoner kan elimineres som varme 
via denne proces (Niyogi 1999), der lader til at være det første forsvar imod ROS (Long et al.  
1999). Under høj lysintensitet forårsager den løbende strøm af elektroner igennem 
elektrontransportkæden en 
ophobning af protoner i thylakoid 
lumen og der opstår dermed en pH-
gradient hen over 
thylakoidmembranen. Den lave pH 
aktiverer enzymet violaxanthin de-
epoxidase, der omdanner 
violaxanthin til sin aktive form 
zeaxanthin via antheraxanthin (Figur 
2). Ved lav lysintesitet og neutral pH 
i thylokid lumen aktiveres enzymet 
zeaxanthin epoxidase og zeaxanthin 
konverteres tilbage til din inaktive 
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Figur 2 Ved lysintensiteter der overstiger kapaciteten af fotosyntese 
bliver falder pH gradvist i thylakoid lumen. Violaxanthin omdannes 
hermed til zeaxanthin, via antheraxanthin, der kan opsamle den 
overskydende energi fra reaktionscentre og frigive det som varme. Fra 
Demming-Adams og Adams 2002
form, violaxanthin (Demming-Adams og Adams 2002). Omdannelsen fra den ene form til den 
anden forløber hurtigt, og kan dermed tilpasses nye lysforhold i løbet af sekunder eller minutter 
(Long et al. 1994). Zeaxanthin virker ved, at modtage overskydende energi fra PSII og afgive det 
som varme og dermed undgå ROS dannelse (Demming-Adams og Adams 1996). Denne 
vekselvirkning mellem zeaxanthin og violaxanthin forårsager i princippet også fotoinhibering ved at 
sænke raten af fotosyntese. Denne form for fotoinhibering er dog ikke direkte pga. skade og kaldes 
dynamisk fotoinhibering. I modsætning er anses omfattende skade på fotosynteseapparatet pga. 
ROS som kronisk fotoinhibering, da denne er længere tid om at udbedre. 
Hos planter der er tilpasset et liv i skyggen er kapaciteten af xanthofylcyklussen og D1 
reparation meget lavere (Long et al. 1994). Koblet med lav temperatur, og dermed lavere 
enzymaktiviteten, kan forårsage en ophobning af fotoinhiberede reaktionscentre i 
thylakoidmembranen. Deaktiverede reaktionscentre er potente til at omdanne overskuds energi til 
varme, og en ophobning kan muligvis beskytte de resterende funktionelle reaktionscentre (Long et  
al. 1994). Dette kunne muligvis være et scenarie, der også gjorde sig gældende hos vandplanter. 
Vandplanter kan kategoriseres som skyggeplanter (Bowes 1987), og i søer og vandløb er 
temperaturen ofte lavere end atmosfæren. Dette kan måske indikere, at vandplanter - i hvert fald 
dem der lever neddykkede - i stedet for xantofylcyklussen beror på en ophobning af deaktiverede 
PSII reaktionscentre for at beskytte fotosynteseapparatet for yderligere fotoskade. 
Bekæmpelse af ROS 
Skulle lysintensiteten være høj nok til at overvælde xanthofylcyklussen har planter udviklet 
et omfattende antioxidantmaskineri som det sidste værn mod fra skade fra ROS (Figur 3). 
Maskineriet består bl.a. af enzymerne superoxid dismutase (SOD), ascorbat peroxidase (APO), 
catalase (CAT), glutathione peroxidase (GPO) og peroxiredoxind, sammen med antioxidanterne 
ascorbat og glutathione (Mittler et al. 2004). Ydermere er karotenoider, her iblandt xantofyllerne 
(Foyer et al. 1994 og Logan et al. 2006). Figur 3 giver et simpelt overblik over kilderne til ROS og 
tilhørende antioxidanter. Jeg vil fokusere på aktiviteten af SOD og APO, der indgår i den såkaldte 
Water-Water cycle (Asada 1999). Navnet skyldes, at vand både fungerer som kilden i form af 
elektrondonationen ved OEC og slutproduktet af enzymreaktionerne. SOD og APO fungerer i serie, 
hvor SOD først katalyserer omdannelsen af superoxid (O2-) til hydrogen peroxid (H2O2) ved 
frigivelse af ilt (O2). Dernæst katalyserer APO omdannelsen af H2O2 til vand (Logan et al. 2006). 
Ved at være indlejret i thylakoid membranen er danner SOD og APO et enzymsystem tæt på ROS-
produktionen fra reaktionscentrene og elektrontransportkæden, og kan dermed hurtigt og effektivt 
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fjerne ROS inden, de forårsager skade (Asada 1996). Udover at spare fotosynteseapparatet for 
ROS-skade fungerer Water-Water cycle også som et dræn for elektrontransportkkæden. Ascorbat, 
der bruges af APO, skal genreduceres efter katalysen af H2O2. Ascorbat kan genreduceres direkte 
ved at modtage elektroner for elektrontransportkæden eller via monohydroascorbate reductase, der 
bruger NADH (Logan et al. 2006). På denne måde kan Water-Water cycle hjælpe til at fjerne 
overskydende energi fra elektrontransportkæden. Størrelsesordnen som kan dirigeres ned i dette 
dræn er blevet estimeret til 10-30 % af normal elektrontransport (Niyogi 1999).
Fysiologiske og morfologiske tilpasninger
Morfologiske tilpasninger er ikke et fokus i denne rapport, men skal alligevel lige nævnes. 
Morfologiske tilpasninger til kulstofbegrænsning inkludere bl.a. udnyttelse af CO2-puljen i 
sedimentet via rødderne og dannelse af blade, der skyder op i luften, der derved får adgang til CO2-
puljen i atmosfæren (Madsen og Sand-Jensen 1991). Udnyttelsen af CO2 fra sedimentet er dog ikke 
en udbredt løsning, da det kræver en betydelig investering i rodsystemet, samt at kulstofpuljen i 
sedimentet ikke er stor i forhold til i vandet under normale forhold, hvorfor det derfor ikke vil være 
en gavnlig investering (Madsen og Sand-Jensen 1991).
For at afhjælpe, at vandplanter vokser i et kulstofbegrænset miljø, har de udviklet en lang 
række fysiologiske tilpasninger. I modsætninger til luftens indhold af kulstof, så findes kulstof i 
vand på flere forskellige former, der tilsammen danner karbonatsystemet. Det opløste CO2 reagerer 
med vand og danner kulsyre (H2CO3), der derefter dissocierer til bikarbonat (HCO3-) og karbonat 
(CO32-):
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Figur 3 Simpel oversigt der viser produktionen af ROS fra klorofyl og elektrontransportkæden. Water-Water cycle 
med superoxide dismutase og ascorbate peroxidase er afbilledet. Fra Foyer et al. 1994
CO2 + H2O ↔ H2CO3 ↔ H+ + HCO3- ↔ CO32- + H+   
Mængden af fri CO2 er summen af opløst CO2 og H2CO3, hvor CO2 på gasform udgør mere end 
99,75 % . Hastigheden hvorved CO2 reagerer med vand er langsom, mens skiftet mellem CO2, 
HCO3- og CO32-går hurtigt (Madsen og Sand-Jensen 1991). Forholdet mellem de tre kulstofpuljer 
styres hovedsageligt af pH, men påvirkes også af temperatur og ionstyrke. Høj pH flytter 
ligevægten i karbonatsystemet mod CO32-, mens lav pH favorisere CO2. Ved neutrale til let basiske 
pH-værdier er kulstof hovedsageligt som HCO3-, hvilket gør bikarbonat til den hyppigst 
fremkommende form for kulstof i danske søer og vandløb.
Udnyttelsen af den relativ store HCO3--pulje, er en af de egenskaber, der er blevet udviklet 
hos en lang række vandplanter for at modvirke kulstofbegrænsning. Udnyttelsen af HCO3- kræver 
en investerer af energi i en form for aktiv transportsystem, da bikarbonat pga. sin ladning ikke nemt 
diffunderer hen over cellemembranen. Transportsystemet involveret sandsynligvis en eller anden 
form for ATP-drevet aktivt transport af kationer og protoner fra plantecellen og ud i grænselaget 
omkring bladet (Madsen og Sand-Jensen 1991). HCO3- bliver derefter sammen med kationen 
transporteret ind  i plantecellen vha. symport. En aktiv transport af H+ til grænselaget vil sænke pH i 
grænselaget og tvinge mere kulstof fra HCO3- over til CO2, der passivt kan diffundere på tværs af 
cellemembranen (Madsen og Sand-Jensen 1991). Sådan en mekanisme er blevet set hos Elodea 
canadensis (Madsen et al. 1998).  Ved at kunne benytte kulstof fra HCO3--puljen kan planten øge 
den interne koncentration af CO2 i kloroplasten til over eksterne niveauer. Udover, at der vil være 
mere CO2 tilgængelig for fiksering i Calvins cyklus, hæmmer den øgede CO2-koncentration også 
rubisco's oxygenase aktivitet og begrænser dermed fotorespirationen og gør fotosyntesen mere 
effektiv. Modifikationer af fotosynteseapparatet er også blevet udviklet hos vandplanter i og med 
både C4 og CAM-fotosyntese findes. Hos terrestriske planter er C4 og CAM-fotosyntese udviklet i 
et varmt og tørt miljø for at minimere vandtab og rubisco's oxygenase aktivitet (Taiz og Zeiger 
2006). Hos vandplanter er det kun C4 og CAM-fotosyntesens evne til at at minimere fotorespiration 
og genbruge CO2 fra respirationen, og dermed virke som en kulstofkonserverende mekanisme, der 
gør tilpasningen til en fordel. C4 og CAM-fotosyntese er baseret på henholdsvis en rumlig, og 
tidsmæssig og rumlig adskillelse af fikseringen af kulstof af phosphoenolpyruvate carboxylase 
(PEPcase) og ribulose1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase (rubisco). I den klassiske C4-
fotosyntese hos terrestriske fikserer PEPcase CO2 fra atmosfæren i 4 kulstofmolekylet malat i 
mesofylcellen. Herefter bevæger malat ved passiv diffusion ind i den nærliggende Bundle Sheath 
cell, hvor malaten decarboxyleres til CO2, der via rubisco indgår i Calvins cyklus (Taiz og Zeiger 
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2006). Resultatet af denne opdeling er, at CO2-koncentrationen nær rubisco øges, og at rubisco's 
carboxylering favoriseres over oxygenasen. Akvatisk C4-fotosyntese adskiller sig fra den 
terrestriske ved ikke at have den såkaldte Kranz anatomi (Bundle sheath celler omkranset af 
mesofylceller), men hvor den rumlige opdeling i stedet er inde i cellen samme celle. PEPcase-
fiksering foregår i stedet i celle-cytosolen og rubisco i kloroplasten (Madsen og Sand-Jensen 1991). 
Hos CAM-fotosyntese i terrestriske planter er fikseringen af CO2 af PEPcase og rubisco også 
tidsmæssig adskilt. Om natten fikseres CO2 af PEPcase i malat, der om dagen decarboxyleres og 
indgår i Calvins cyklus (Figur 4). I modsætning til terrestriske CAM-planter, der må have stomata 
lukket om dagen for at undgå unødige store vandtab, kan akvatiske CAM-planter også optage CO2 
om dagen via den klassiske C3 rubisco-fiksering (Newman og Raven 1995). Dermed kan akvatiske 
CAM-planter udvide fikseringen af CO2 helt op til 24 timer (Klavsen og Maberly 2009). Ydermere 
har akvatiske CAM-planter vist en  evne til at holde og genbruge interne CO2-puljer fra 
respirationen (Newman og Raven 1995, Klavsen og Maberly 2009). Opbygningen af en malatpulje 
hos CAM-planter gør, at pH falder og dette kan bruges til at bestemme, hvor aktivt CAM-
fotosyntesen har været (Klavsen 2009).  Fordelen ved CAM-fotosyntese, ligesom med C4 er, at 
CO2-koncentrationen nær rubisco øges og fotorespiration derfor minimeres samt, at CAM gør det 
muligt for planten at minimere tabet af kulstof fra respirationen.  
Selvom vandplanter har tilpasset sig et 
miljø hvor CO2 er begrænset ved at udnytte 
HCO3- og bruge C4 og CAM-fotosyntese er CO2 
stadig den foretrukne kulstofpulje (Bowes 
1987). Dette kommer til udtryk i, at affiniteten 
hos vandplanter er højere for CO2 end for HCO3- 
(Madsen et al. 1996, Olesen og Madsen 2000), 
samt, at i et miljø med masser af CO2 bliver 
affiniteten for bikarbonat nedjusteret (Sand-
Jensen og Gordon 1986). C4 og CAM-
fotosyntese bliver også nedreguleret ved høje 
CO2-koncentrationer (Klavsen 2009), hvor 
CAM-fotosyntesen ikke tilbyder en 
konkurrencemæssig fordel. HCO3--brug og CAM-fotosyntese udgør en yderligere energimæssig 
investering i fotosynteseapparatet, der i et ikke CO2-begrænsende miljø, kun ville udgøre en 
energimæssig udgift i forhold til normale C3-planter og ikke give nogen fordel. Derfor er det kun 
logisk, at disse fysiologiske tilpasninger op- og nedreguleres i forhold til miljøet. 
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Figur 4 CAM-fotosyntesen som den forløber hos 
terrestriske planter. Bemærk, at akvatiske CAM-planter 
ikke er begrænset til at optage CO2 om natten, og at 
PEPcase og rubisco er rumligt opdelt i hhv. cytosollen og 
kloroplasten.
Metode
Planterne
Til forsøget blev tre planter, der adskiller sig fysiologisk ved at benytte sig C3-fotosyntese og 
CAM-fotosyntese og ved at kunne benytte HCO3- eller ej valgt. Callitriche cophocarpa (Roset 
vandstjerne) er en almindelig vandplante i danske åer og vandløb. Callitriche benytter C3-
fotosyntese, og der er ikke fundet indikationer på, at Callitriche kan optage HCO3-  (Madsen 1991, 
Madsen et al. 1996). Callitriche er dermed begrænset til at bruge CO2, men planten danner dog 
rosetter af flydende blade, der giver Callitriche adgang til atmosfærisk CO2 (Madsen og Sand-
Jensen 1991). Den anden plante er Elodea canadensis (Almindelig vandpest). Elodea blev ført til 
Europa fra Nordamerika og er set første gang i Danmark i 1870. I dag er den almindelig udbredt i 
hele landet (Sand-Jensen og Gordon 1986). Elodeas morfologi er meget lig Callitriches, men 
Elodea besidder evnen til at bruge HCO3- (Madsen et al. 1998, Madsen og Olesen 2000).  Elodea må 
formodes også at bruge C3-fotosyntese, da C4-lignende fotosyntese ikke har været muligt at påvise 
(Madsen et al. 1996). Den tredje og sidste plante er Crassula helmsii (New Zealandsk Korsarve), 
der naturligt høre hjemme i Australasien, men som er blevet indført i Danmark. Crassula adskiller 
sig fysiologisk fra Callitriche og Elodea ved at benytte CAM-fotosyntese (Newman og Raven 
1995). Crassula er ikke i stand til at optage HCO3- (Newman og Raven 1995), men da planten kan 
vokse amfibisk, kan Crassula, ligesom Callitriche, også få adgang til den atmosfæriske CO2 . Med 
udgangspunkt i de fysiologiske forskelle planterne imellem, forventer jeg, at Callitriche som CO2-
bruger vil være fotoinhiberet ved lav, men ikke høj CO2. Jeg vil forvente, at Elodea som HCO3--
bruger  og Crassula med CAM-fotosyntese ikke eller i mindre grad vil være fotoinhiberet ved lav 
CO2.
Planterne blev indsamlet i juni-juli 2011. Callitriche blev indsamlet ved Roskilde Universitet, 
Trekroner (55° 39'27.66'' N, 12° 08'10.16'' Ø). Elodea blev indsamlet med Hakkemosen, Tåstrup 
(55° 39'41.44 N, 12° 15'57.48 Ø). Crassula blev indsamlet syd for Stege, Møn (54° 56'46.00'' N, 
12° 17'12.70'' Ø).
Akklimatisering og forsøgsoptilling
De indsamlede planter blev transporteret i køletaske med vand fra stedet, hvor de voksede 
for at minimere temperaturstress under transporten. Planterne blev herefter overført til akvarie med 
akvariegrus og vand, der på forhånd var blevet kølet ned til 15 °C i klimarum. Vandet brugt under 
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akklimatisering var en 1:1 blanding af hanevand og demiraliseret vand. Denne blanding gav en total 
DIC-koncentration på 1,5 mM, med Gran-titrering. pH'en blev justeret til pH 7,5 ved tilførelse af 
CO2, styret af et pH-meter. Dette blev gjort for, at pH'en under akklimatisering ikke blev for høj og 
dermed sikre, at der var kulstof i form af CO2 tilrådighed. Ved pH 7,5 er ca. 9 % af kulstof som CO2 
og 90 % som HCO3-. Samtidig ligger pH 7,5 inden for de pH-værdier planterne voksede under i 
deres naturlige habitat (Sand-Jensen et al. 2006). Planterne stod ved en lys-mørke cyklus på 16 
timer lys og 8 timer mørke. Lysintensiteten var som målt ved vandoverfladen 170 µmol s-1 m2. 
Makronæringsstoffer blev tilført i form af "gødningspinde" nedsat i akvariegruset (ASB-Grünland, 
Vallensbæk Strand, Danmark). Mikronæringsstoffer blev ikke tilsat, da disse tilsættes direkte til 
vandet og forårsagede unødig stor algevækst. Planterne blev så vidt muligt holdt under vand hele 
tiden får at undgå, at Callitriche og Crassula ikke fik adgang til kulstof fra luften. Planterne stod to 
uger under disse forhold til akklimatisering inden målingerne blev udført.
Efter akklimatiseringen blev planterne overført til et nyt akvarium med enten høj eller lav 
kulstofkoncentration (Høj C og Lav C). Høj C blev opnået med en blanding af hanevand og 
demiraliseret vand i forholdet 1:1 (Total DIC = 1,5 mM). Planterne der stod ved LC, blev plantet i 
ren demiraliseret vand (Total DIC= 0), men fik hurtigt tilført CO2 via pH reguleringen. pH blev 
løbende justeret med CO2 fra en gascylinder reguleret via et pH-meter. Den oprindelige ide var, at 
holde pH konstant og variere tilgængeligheden af CO2 og HCO3- med forskellige total DIC-
koncentrationer. Men pga. en ikke helt velovervejet ændret til forsøgsopstillingen endte Elodea med 
at stå ved pH 7,5, mens Callitriche og Crassula stod ved pH 6. Ved pH 6 og 15 °C er ca. 65 % af alt 
DIC som CO2 (0,975 mM) og 35 % som HCO3- (0,525 mM) (Tabel 1). Ved pH 7,5 er fordelingen ca. 
9 % CO2, 90 % HCO3- og 1 % CO32-. Lysforholdene og temperatur var de samme som under 
akklimatiseringen. Planterne stod under høj C og lav C forholdene i tre dage inden målingerne blev 
foretaget de efterfølgende to dage. 
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Tabel 1 Oversigt over DIC-koncentraionerne ved starten af behandlingen (Start) og inden planterne blev nedfrosset 
(Slut). Alle koncentrationer er angivet i mM. Callitriche og Crassula er ved pH6, Elodea ved pH 7,5. 
Høj C Lav C
Callitriche Total DIC CO2 HCO3- Total DIC CO2 HCO3-
Start
Slut
1,5 
0
0,975 
0
0,525 
0
3,7 
0,5 
2,41
0,325
1,3 
0,175
Elodea Total DIC CO2 HCO3- Total DIC CO2 HCO3-
Start
Slut
1,5 
0
0,135
0
1,35 
0
2,953
0,626
0,266
0,056
2,66
0,563
Crassula Total DIC CO2 HCO3- Total DIC CO2 HCO3-
Start
Slut
1,5 
0
0,975 
0
0,525 
0
3,75 
0,493 
2,44
0,320
1,31 
0,173
Fotosyntese 
Til at måle fotosyntesen blev toppen af skudene, med ca. 1 cm2 bladareal, nedsænket i et 
Hansatech DW3 bladkammer med en O2-elektrode af typen Clark. Vandet i bladkammeret blev 
omrørt med magnetomrører og målingen foregik ved 15 °C. Temperaturen blev opnået ved 
gennemstrømme bladkammerets omkringliggende kappe med vand ved 15 °C.  
Fotosyntesen blev målt som udviklingen i O2-koncentrationen over tre minuter for hver af de otte 
lysintensiteter fra 0 til 400 µmol m-2 s-1. Lyset blev leveret af en Hansatech LS2 high-intensity 
lyskilde. Lysintensiteten blev modificeret med filtre fra Kodak og overheadfiltre. Lysintensiteten af 
filtene blev på forhånd målt med fotometer i bladkammeret omgivet af vand. 
Kulstofkoncentrationerne for fotosyntesemålingerne kan ses i Tabel 2 nedenfor.
Tabel 2 Oversigt over DIC-koncentrationerne i vandet brugt til fotosyntesemålingerne. Koncentrationerne er opgivet i 
mM. Høj C havde pH 7,9 og lav C pH 7,4.
Total DIC CO2 HCO3-
Høj C 2,739 0,137 2,57
Lav C 0,5 0,05 0,45
Fluorescens
Bladene blev inden målingerne mørketilpasset i min. 1 time. Dette blev gjort ved at påsætte 
de medfølgende leaf clips på bladene i akvariet, hvor de groede. Et fluorescens-spor som vist i 
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Maxwell og Johnson (2000) blev udført for at få parametrene til bestemmelse PSII's maksimale 
kvantum udbytte (FV/FV). Efter mørketilpasningen blev leaf clip med bladet taget op af akvariet før 
målingerne begyndte. Dette betød i praksis, at målingerne foregik under atmosfæriske forhold. 
Fluorescensmålinger blev bestemt med et Hansatech pulse-amplitude modulated fluorometer. 
Efter fluorescens og fotosyntese målingerne blev bladene så vidt muligt fjernet fra 
stænglerne og lagt i fryser ved - 80 grader °C til opbevaring inden analyserne af SOD og APO.
SOD og APO
Planterne blev frysetørret i 24 timer og herefter pulveriseret med morter. 
Til målingen af APO-aktiviteten blev 5-10 mg pulveriseret plantemateriale ekstraheret i 1 ml 50 
mM kaliumfosfat buffer indeholdende Complete protease inhibitor cocktail (Boehringer, 
Mannheim) og 0,5 mM ascorbat. Prøven centrifugeret i 15 minutter ved 15.000 rpm ved 4 °C. 80 
µL af supernantanten blandes med 1000 µL 100 mM kaliumfosfat buffer indeholdende 1,0 mM 
ascorbat og 720 µL milliQ vand. Inden enzymaktiviteten måles tilsættes 200 µL 0,002 M H2O2. 
Enzymaktiviteten for APO måles ved absorbans 290 nm i 110 s i en UV-kuvette ved kinetik.
Til målingen af SOD-aktiviteten blev ca. 1 mg pulveriseret plantemateriale ekstraheret i 0,2 ml 
dilution buffer (SOD KIT) og centrifugeret i 15 miunter ved 15.000 rpm ved 4 °C. 20 µL 
supernantant blandes med 200 µL WST use solution (SOD KIT) og 20 µL 20 Enzyme use solution. 
Enzymaktiviteten for SOD måles ved absorbans 450 nm i 120 s i en kuvette ved kinetik. 
Malat
Indholdet af malat i Crassula, som beskrevet af Klavsen og Maberly (2009), blev bestemt 
ved at koge 0,8 g (vådvægt) Crassula-prøvemateriale frisk fra fryseren i 10 ml milliQ vand i 10 
minuter. Herefter blev et udtræk på 8 ml titreret med 0,01 M NaOH til pH 8,3. 
Statistik
Til figurer og statistik blev SigmaPlot 11 (Systat Software, Inc) brugt. Til de statistiske 
udregninger blev brugt ANOVA, Tukey t-test og Kolmogorov-Smirnov til at teste om data var 
normaltfordelt. Funktionerne tilpasser fotosyntesedataen er en Hyperbola af formlen y = y0 + (ax)/
(b+x).
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Resultater
Fotosyntese-lys-kurverne 
(Figur 5) viser,  at de tre planter 
overordnet reagerer på  samme måde. 
Fotosyntese-kurven for Callitriche 
(Figur 5a) viser en tendens til, at 
planterne der har stået ved høj C har 
en højere maksimum fotosyntese rate 
(Fmax) end planterne, der har stået ved 
lav C. Tendensen kan dog ikke 
underbygges af statistik, da en t-test 
ikke viste nogen signifikant forskel 
mellem de to sidste datapunkter for høj 
C og lav C behandlinger. Der er ingen 
indikation af fotoinhibering, da 
kvantum udbyttet (ɸ) ud fra kurverne 
er ens for høj C og lav C 
behandlingerne. Ydermere viser 
fotosyntese-kurverne for Callitriche 
ingen reduktion i Fmax ved de højeste 
lysintensiteter, men når en mætning af 
fotosyntesen ved lysintensitet >300 
µmol m-2 s-1. Fotosyntese-kurverne for 
Elodea viser, at Fmax er signifikant 
højere for planterne ved høj C end 
planter ved lav C (Figur 5b, t-test 
P<0,01). ɸ for Elodea ved lav C er 
lavere end for høj C, og indikerer 
dermed fotoinhibering. Dog er der 
ingen reduktion i Fmax, da t-test viser, 
at der ingen signifikant forskel er 
mellem de to sidste datapunkter for 
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Figur 5 Fotosyntese-lys kurver for a) Callitriche, b) Elodea og c) 
Crassula. Behandlinger: Høj carbonkoncentration (sorte cirkler med 
stiplet linje), lav carbonkoncentration (blå trekanter med hel linje). 
Datapunkter er angivet med ± en standardafvigelse.
Elodea ved lav C. Fotosyntesen for Elodea mættes ved lysintensiter > 300 µmol m-2 s-1  for 
planterne stået ved høj C. Fotosyntesen for Elodea stået ved lav C mættes nået tidligere ved 
intensiteter >150 µmol m-2 s-1. Fotosyntese-kurverne for Crassula viser de samme tendenser. 
Kurven for planterne stået ved lav C har mindre, omend ikke signifikant, Fmax end kurven for 
planterne stået ved lav C. 
Hældningen af den første rette del af 
kurvene for Crassula viser, at ɸ er 
lidt mindre for lav C behandlingen. 
Fotosynteseraten for Crassula ser 
først ud til at blive mættet ved 
lysintensiteter > 500 µmol m-2 s-1. 
Fmax for Callitriche og Crassula er 
meget lig hinanden med rater for høj 
C og lav C hhv., omkring og lige 
under 2x10-5 µmol O2 cm-2 s-1. Fmax 
for Elodea en faktor 2 højere for HC 
(4x10-5 µmol O2 cm-2 s-1), mens raten 
for lav C ligger mere i niveau med Callitriche og Crassula. 
Målinger af malat-puljerne i Crassula, at der var signifikant mere malat hos Crassula ved 
lav C (Figur 6, t-test P=0,023). For Crassula stået ved  høj C skulle der i gennemsnit tilsættes 
0,73±0,07 (1 standardafvigelse) mL 0,01 M NaOH for at nå pH 8,3, mens der til Crassula stået ved 
lav C skulle tilsættes 0,9±0,04 mL 
NaOH.
Målingerne af fluorescens 
viser, at der er en signifikant forskel 
mellem høj C og lav C-
behandlingerne for Callitriche og 
Crassula (Figur 7). Målingerne af 
FV/FM er ikke i overensstemmelse 
med fotosyntesemålingerne, men 
dette kan tilskrives en måleteknisk 
artefakt, som vil blive diskuteret 
senere. For Elodea har planterne, der 
har stået ved høj C, en lavere værdi 
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Figur 7 FV/FM målinger for Elodea, Callitriche og Crassula. Sort søjle: 
høj carbon, grå søjle: lav carbon. Søjler er angivet med ± en 
standardafvigelse. ** P<0,01 * P<0,05 -- ikke signifikant
Figur 6. Malat-puljer i Crassula helmsii angivet i volume af NaOH tilsat 
for at nå pH 8,3. Sort søjle: høj carbon, grå søjle: lav carbon. Søjler er 
angivet med ± en standardafvigelse. * signifikant med P<0,05.
Tabel 3 P-værdier fra den statistiske test med ANOVA og t-test af FV/FM-værdierne på tværs af arterne med samme 
behandling. Signifikante P-værdier er markeret med *.
Høj C Lav C
Elodea og Callitriche
Elodea og Crassula
Callitriche og Crassula
0,017 *
0,293
0,045 *
0,008 *
<0,001 *
0,507
(0,87±0,03) end planterne, der har stået ved lav C (0,91 ± 0,02). Forskellen er signifikant (ANOVA, 
P=0,005), så målingerne indikerer dermed, at planterne fra høj C-behandlingen er mere 
fotoinhiberet. FV/FM for Callitriche viser også, at planterne ved høj C er mere fotoinhiberet end 
planterne ved lav C (0,69 ±0,19 mod 0,83±0,06). Denne forskel er dog ikke signifikant (ANOVA, 
P=0,165). Fluorescensmålingerne for Crassula er på linje med fotosyntesemålingerne. Crassula der 
har stået ved høj C (0,86±0,19) er signifikant forskellige (ANOVA, P=0,028) og højere end planterne 
fra  lav C-behandlingen (0,82±0,06). 
Ved sammenligning på tværs af arterne 
er det kun Elodea og Callitriche, hvor 
der er både er en signifikant ved høj C 
og lav C (Tabel 3). Det er dog svært, at 
sammenligne på tværs af arterne på 
grund de forskellige DIC-
koncentrationer.
Enzymaktiviteten af SOD og 
APO i de tre planter er vist i Figur 8. 
Aktiviteten af SOD er mange faktorer 
større end aktiviteten af APO. I Elodea 
er SOD aktiviteten for høj C og lav C 
henholdsvis 139±31,5 og 109±41,4 
units/mg uden dog at være signifikant 
forskellige (ANOVA, P=0,374). 
Callitriche ligger i samme niveau med 
aktiviteter for høj C og lav C på 
96±10,9 og 99,2±14,5 units/mg. 
Behandlingen har dog heller ikke haft 
nogen signifikant påvirkning på SOD 
aktiviteten hos Callitriche (ANOVA, 
P=0,785). Aktiviteten af SOD i 
Side 19
Figur 8 Aktiviteten af SOD (øverst) og APO (nederst) i Elodea, 
Callitriche og Crassula i units/mg frisk plante. Sorte søjler er høj C, grå 
søjler lav C. Søjlerne er angivet med ± en standardafvigelse. * angiver 
signifakansniveau <0,05 -- ikke signifikant.
Crassula ser umiddelbart ud til at være højere end i Elodea og Crassula, men en stor variation i 
målingerne gør, at Crassula ikke er signifikant forskellig fra Elodea og Callitriche. Den store 
variation betyder også, at der ingen signifikant effekt af behandlingen hos Crassula (ANOVA 
P=0,95). Crassula ved høj C havde en gennemsnitlig SOD aktivitet på 231±114 units/mg og lav C 
223±153 units/mg. Der er ingen signifikant forskel mellem Elodea og Callitriche, så dermed er der 
ingen forskel mellem de tre arter. APO-aktiviteten er som allerede nævnt meget lavere. Elodea har 
den højeste aktivitet med 9,2±0,46 units/mg for høj C og 8,8±0,41 units/mg for lav C. Forskellen er 
dog ikke signifikant (ANOVA, P=0,295). Callitriche har som den eneste plante en signifikant forskel 
mellem høj C og lav C. Planterne fra høj C og lav C behandlingen har hhv. en aktivitet på 5,7±0,27 
og 7,2±0,50 units/mg, samt en P-værdi på 0,009 (ANOVA). I modsætning til SOD-aktiviteten, så er 
aktiviteten af APO hos Crassula tæt på ikke værende eksisterende. Crassula ved høj C fik endda 
målt en ”negativ” APO-aktivitet -0,08±0,33 units/mg, men det må tilskrives usikkerheder i 
målingerne, da det ikke giver mening at have negativ enzymaktivitet. Planterne fra lav C 
behandlingen havde en aktivitet på 0,1±0,61 units/mg. Der er ingen signifikant forskel mellem 
APO-aktiviteten ved høj C og lavC hos Crassula (ANOVA, P=0,679). I modsætning til SOD-
aktiviteten, så er der dog en signifikant forskel arterne imellem (Tabel 4).
Tabel 4 P-værdier fra den statistiske test med ANOVA og t-test APO-aktiviteten på tværs af arterne med samme 
behandling. Signifikante P-værdier er markeret med *. 
Høj C Lav C
Elodea og Callitriche
Elodea og Crassula
Callitriche og Crassula
<0,001 *
<0,001 *
<0,001 *
<0,001 *
<0,001 *
<0,001 *
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Diskussion
Metoden
Jeg vil gerne starte diskussionen med at kommentere på metoden og kulstof-
koncentrationerne. I dette forsøg var tanken at holde pH det samme og variere puljerne af CO2 og 
HCO3- med forskellige totale DIC-koncentrationer. Ideen med dette var at eliminere pH som en 
faktor. Men ved at holde pH konstant, viste det sig at være svært at holde kulstofkoncentrationen 
ved lav C-behandlingen lav. Dette skyldtes den løbende tilførelse af CO2 for at holde pH nede. Som 
angivet i Tabel 1 lå den totale DIC-pulje for Callitriche, Elodea og Crassula på hhv. 500 µM, 626 
µM og 493 µM. Med udgangspunkt i Callitriche, der stod ved pH 6, var CO2-koncentrationen lidt 
over 0,3 mM, hvilket er 3-5 gange højere end hvad CO2-koncentrationen skal være for at få ½ FMax 
for Callitriche (K0,5:65-109 µM, Madsen 1991). Ved at sætte pH til 7,5 for Elodea, der har K0,5-
værdier i samme niveau (Sand-Jensen og Gordon 1986), blev CO2-koncentrationen i lav C gjort lav 
(56 µM). Det bevirkede dog også, at CO2-koncentrationen i høj C blev relativ lav, 266 µM. Det 
største problem med denne ændring er dog at sammenligningen mellem Elodea og de andre arter 
bliver gjort mere kompliceret af, at DIC-niveauerne nu også er faktorer, der har indflydelse. I stedet 
skulle eksperimentet være designet sådan, at den totale DIC-koncentration var den samme i begge 
behandlinger, mens fordelingen af CO2 og HCO3- blev reguleret via pH.
Fotosyntese, fluorescens og fotoinhibering
En sammenligning af fotosyntesemålingerne med lignende målinger i litteraturen har været 
svær pga. de forskellige enheder, der bliver brugt. I litteraturen bliver fotosynteseraten ofte opgivet 
som O2-udviklingen pr. masse tørvægt (Olesen og Madsen 2000, Sand-Jensen og Gordon) eller pr. 
klorofyl a (Newman og Raven 1995), som ikke direkte kan sammenlignes med bladarealet brugt i 
dette forsøg. Samtidig vil fotosyntesekurverne i litteraturen også afhænge af de anvendte DIC-
puljer, pH og temperatur, så det er ikke muligt umiddelbart at vurdere om fotosyntesemålingerne i 
dette forsøg er plausible. Akvatiske CAM-planter har generelt lave fotosynteserater (Newman og 
Raven 1995), så jeg ville have forventet, at Crassulas fotosynteserate ville være den laveste, men 
den ligger på niveau med Callitriche, der som C3-art burde udvise høj fotosyntesekapacitet. Olesen 
og Madsen (2000) og Madsen og Sand-Jensen (1994) har udført et par forsøg med Callitriche og 
Elodea under samme forhold. Resultaterne kan ikke sammenlignes direkte med mine, men de 
relative forhold mellem Callitriche og Elodea kan sammenlignes med mine resultater. Olesen og 
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Madsen (2000) har i deres undersøgelse af Callitriche og Elodea vist, at Callitriche har en højere 
fotosyntesekapacitet end Elodea både ved høj CO2 (290-509 µM) og lav CO2 (12-21 µM). Madsen 
og Sand-Jensen bestemte Callitriches fotosyntesekapacitet til at være 1,6 gange højere end Elodeas.  
I dette forsøg er fotosyntesekapaciteten for Elodea højere ved både høj og lav CO2, også selvom 
CO2-koncentrationen for både lav C og høj C hos Elodea er lavere end lav C hos Callitriche. Dette 
kan muligvis forklares med, at DIC-puljerne i Elodeas vækstmedie er mere lig koncentrationerne i 
mediet brugt til fotosyntesemålingerne (Tabel 1 og 2). Elodea har været bedre akklimatiseret til 
forholdene under fotosyntesemålingerne end Callitriche og haft adgang til HCO3-, og har dermed 
kunne yde bedre. Madsen og Sand-Jensen viste derudover også, at Callitriches vækst blev mættet 
ved lysintensiteter  >60 µmol m-2 s-1, mens Elodea ikke blev mættet ved forsøgets højeste 
lysintensitet 105 µmol m-2 s-1 ved flere forskellige DIC-koncentrationer. Callitriche og Elodeas blev 
i mine fotosyntesemålinger er mættet ved langt højere lysintensiter, >300 µmol m-2 s-1 for 
Callitriche og Elodea HC og >150 µmol m-2 s-1 for Elodea LC. Årsagen til forskellen kunne ligge i 
måden og tidshorisonten målingerne blev udført i. Madsen og Sand-Jensen 1994 udførte målingerne 
på hele planter ved forskellige lysintensiteter over en periode på dage og udtrykt som den relative 
vækstrate. Mine målinger blev udført over 24 minutter på skud af planterne, så det er muligt, at 
Madsen og Sand-Jensen 1994 kan have fået indlemmet flere fysiologiske processer med i deres 
målinger. 
Målingerne af fotosyntesen hos Elodea viste, at planterne der havde stået ved lav C havde 
reduceret fotosyntesekapacitet i forhold til planterne, der havde stået ved høj C. I modsætning 
indikerer fluorescensmålingerne, at Elodea ved høj C har den laveste fotosynteseydevne. FV/FM-
værdierne er dog begge højere end 0,83 som værdien for optimal fotosyntese baseret på en række 
forskellige plantearter (Maxwell & Johnson 2000). Elodea har været CO2-begrænset både under høj 
og lav C. Ifølge Sand-Jensen og Gordon (1986), der har testet fotosynteseraten hos Elodea under 
fire forskellige DIC-koncentrationer og varierende pH, mættes fotosyntesen først ved CO2-
koncentrationen >1 mM CO2. Selvom planterne ved begge behandlinger har været CO2-begrænset, 
kan forskellen i CO2-tilgængeligheden have været stor nok til, at Elodea ved lav C er blevet 
markant mere fotoinhiberet end Elodea ved høj C. Det kan være med til at forklare, at Elodea ved 
lav C har en reduceret fotosynteserate. Derudover kan det også have haft betydning, at der er forskel 
på de to medier brugt til at måle fotosyntesen under (Tabel 2). Bare det, at der har været mere 
kulstof tilrådighed som både CO2 og HCO3- ved målingerne af fotosyntese for høj C kan have gjort, 
at fotosyntesekapaciteten her er målt til at være højere, end for målingerne udført ved lav C-mediet. 
Forklaringen bag, at FV/FM-målingerne indikerer, at Elodea ved høj C er mere fotoinhiberet end 
Elodea ved lav C, kan muligvis forklares via DIC-koncentrationerne og kulstof-affiniteten. Elodeas 
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HCO3--affinitet tilpasser sig i forhold til både HCO3- og CO2 (Sand-Jensen og Gordon 1986). 
Elodea bruger udelukkende CO2 når enten koncentrationen af CO2 er høj eller nå både [CO2] og 
[HCO3-] er lave. Koncentrationerne af af HCO3- og CO2 har ved begge behandlinger været lave hos 
Elodea, der har stået ved lav CO2, hvilket kan have betydet, at disse planter har tilpasset sig og fået 
en høj affinitet for CO2. Elodea der har stået ved høj CO2, har været udsat for en lidt højere [CO2] 
og en meget højere [HCO3-]. Dette kan have bevirket, at planterne har opreguleret affiniteten for 
HCO3- på bekostning af CO2-affiniteten. Det kan have givet Elodea, der har stået ved lav C en 
fordel, nå målingerne af fluorescens blev foretaget. Under målingerne ligger bladet i luft med en 
hinde af vand omkring sig. Luftens indhold af kulstof, som er CO2, har været eneste kulstofkilde 
under målinger. Den højere CO2-affinitet hos planterne fra lav C kan have betydet, at de planter har 
haft en fordel og dermed opnået en bedre fotosynteseydeevne under måleforholdene end planterne 
fra høj [CO2]. 
Målingerne af fotosyntesen og fluorescens hos Callitriche giver det samme billede som hos 
Elodea. Callitriche der har stået ved lav C lader til at have reduceret fotosyntese i forhold til 
Callitriche, der har stået ved høj C, omend forskellen ikke er signifikant. Forskellen mellem de to 
behandlinger er dog ikke så udtalt som hos Elodea. FV/FM-målingerne viser, i stil med Elodea, en 
tendens til, at Callitriche fra høj C er fotoinhiberet i forhold til planterne fra lav C. I modsætning til 
Elodea, så har [CO2] ved høj C været høj nok til at mætte fotosyntesen. Ifølge Madsen (1991) 
mættes Callitriche omkring 0,8 mM, mens CO2-koncentrationen ved lav C (352 µM CO2) har været 
tæt på at mætte fotosyntesen (~82 % af Fmax). Den relativt høje CO2-koncentration brugt ved lav C, 
kan være med til at forklare, at forskellen mellem fotosyntesekurverne ikke er større, end den er. 
Igen kan kulstofkoncentrationer i målemediet også have haft indflydelse på resultat. 
Forholdet mellem CO2-koncentrationen ved høj C og lav C er dog større hos Callitriche end hos 
Elodea, hhv, 7,6 og 4,7. Callitriche bruger kun CO2, så plantens CO2-affinitet må formodes kun at 
afhænge af [CO2]. Nå forholdet mellem høj C og lav C er større hos Callitriche end hos Elodea, kan 
det måske forklare, at Callitriche ved høj C har nedreguleret affiniteten for CO2 endnu mere. Dette 
er så kommet til udtryk i en større forskel mellem FV/FM-værdierne for Callitriche samt, at 
Callitriche ved høj C var endnu dårligere tilpasset måleforholdene ved målingerne af FV/FM og 
dermed lod til at være mere fotoinhiberet. Callitriche ved lav C viste FV/FM-værdier i det niveau, der 
anses for at være optimalt. Målingerne af fotosyntese for Crassula viser, at planterne, der har stået 
ved lav CO2 har en smule lavere fotosynteserate end planterne der har stået ved høj CO2. 
Målingerne af FV/FM viser i dette tilfælde, hvad jeg havde forventet. Crassula ved lav CO2 er mere 
fotoinhiberet end Crassula ved høj CO2. De har dog begge FV/FM-værdier, der ligger omkring, hvad 
der er forventeligt for planter, der ikke er fotoinhiberet eller på anden måde stresset (Maxwell og 
Side 23
Johnson 2000). Crassula benytter CAM-fotosyntese og kan samtidig kun optage CO2 (Newman og 
Raven 1995). Det har ikke været muligt at finde CO2-responsekurver for Crassula, så det er svært at 
vurdere, hvor begrænset planterne har været under høj og lav CO2. Fotosyntesekurver indikerer dog, 
at der ikke har været den store forskel på effekten af de to CO2-koncentrationer. Da CAM hos 
vandplanter fungerer som en CO2-konserverende mekanisme, giver det CAM vandplanter en fordel 
i et miljø, hvor CO2-koncentrationerne er lave. Det er måske nærliggende at tro, at hele 
fotosynteseapparatet hos Crassula er tilpasset et miljø med lave CO2-koncentrationer. Ydermere 
genfikserer CAM-planter CO2 fra respiration og vil derfor blive mættet med CO2 ved lav ekstern 
[CO2]. Klavsen (2009) beretter om relativt høje fotosynteserater for Crassula helt ned til CO2-
koncentrationer på 3 µM. Det er derfor ikke sikkert, at [CO2] ved lav C har været lav nok til at 
stresse planten og inducere fotoinhibering. FV/FM-værdierne giver heller ikke belæg for, at Crassula 
skulle være blevet fotoinhiberet eller stresset. Klavsen (ikke udgivet) skriver, at CAM-fotosyntesen 
hos Crassula nedreguleres ved CO2-koncentrationer højere end 230 µM. Resultat fra bestemmelsen 
af malat-puljerne viser dog, at der er signifikant mere malat i planterne, der har stået ved lav C. 
Hvis Crassula ikke havde udført CAM-fotosyntese og kun fungeret som ren C3 og CO2-bruger, 
burde fotosyntesekurverne og FV/FM-værdierne ligne Callitriches. Fotosyntesekurverne stemmer 
overens, men FV/FM-værdierne er forskellige. Callitriches FV/FM-værdier blev forklaret med CO2-
affiniteten. Crassula har stået under lignende DIC-forhold, så Crassula burde også have en lavere 
CO2-affinitet hos de planter, der har stået ved høj CO2. Men det lader ikke til at kunne forklare 
Crassulas FV/FM-værdier. De ens FV/FM-værdier mellem høj og lav CO2 hos Crassula kan forklares 
med, at Crassula i kraft af CAM-fotosyntese, har kørt på interne kulstofpuljer og har brugt malat og 
derfor været ligeglad med målemiljøet under fluorescensmålingerne. En medvirkende årsag kunne 
være forskellen mellem historikken for Callitriche og Crassula. Callitriche blev indsamlet under 
vand, og har måske kun haft ”vandblade” uden stomata. Crassula blev derimod indsamlet, hvor de 
voksede amfibisk og havde blade i atmosfæren. Crassula har derfor muligvis været tilpasset til at 
vokse i atmosfærisk luft og haft stomata. Denne tilpasning er muligvis ikke blevet ændret nok under 
de to ugers akklimatisering, selvom planten blev groet under vand. Crassula er derfor ikke blevet 
hæmmet af at blive flyttet fra vand til luft i perioden, hvor fluorescensmålingerne blev udført, da 
Crassula nemmere kunne optage CO2 direkte fra luften gennem stomata.
Målinger af SOD viste, at der ikke var nogen signifikant effekt af behandlingen. Der var 
heller ingen signifikant forskel på tværs af arterne. Hvis der er nogen tendens skulle det være, at 
Crassula har lidt højere niveauer ved både høj og lav CO2, end Elodea og Callitriche. Resultaterne 
for fotosyntese og FV/FM-målingerne giver ikke belæg for at tro, at Crassula skulle have et større 
behov for SOD for at bekæmpe superoxid. Forskellen i fysiologien i de tre planter indikerer også, at 
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det er Callitriche og ikke Crassula, der burde være mest udsat for højere O2--produktion ved 
kulstofstressende forhold. CAM-fotosyntesen hos Crassula og HCO3--brugen hos Elodea øger 
tilgængeligheden af kulstof hos disse arter og sørger for, at en større del af lysenergien absorberet i 
fotosynteseapparatet bliver dirigeret over i CO2-fiksering og væk fra ROS-produktion. SOD 
omdanner O2- til H2O2, og derfor må det forventes, at hvis der dannes store mængder O2-, må 
mængden af H2O2 følge med (Baker og Orlandi 1995). Det er derfor overraskende, at aktiviteten af 
APO hos Crassula stort set er lig nul. En forklaring kunne være, at Crassula benytter andre 
antioxidanter, der også faciliterer omdannelsen af H2O2 til vand. Catalase, glutathione peroxidase 
(GPO), peroxiredoxin (PrxR) og anthocyaniner er også kendt for at fungere som antioxidanter i 
planter (Gould et al. 2002). Catalase virker som H2O2-dræn i tobakblade (Willekens et al. 1997) og 
er involveret i at reducere H2O2 i forbindelse med fotorespiration (Dat et al. 2000). Tobakplanten er 
en C3-plante og fotorespiration elimineres med CAM-fotosyntesen i Crassula og samt, at catalase 
hovedsageligt findes i peroxisomet (Mittler et al. 2004), gør det usandsynlig, at catalase spiller en 
betydeligt rolle for reduceringen af H2O2 i Crassula. H2O2 dannet fra SOD's reduktion af O2- fra 
elektrontransportkæden i thylakoidmembranen skal derudover også diffunderer til peroxisomet for 
at kommet i kontakt med catalasen. Et tilsvarende problem er i vejen for, at det skulle være 
anthocyaniner, der har overtaget APO's rolle. Anthocyaniner syntetiseres godt nok i cytoplasmaet, 
men transporteres derefter til vakuolen, og er derfor også rumligt adskilt fra ROS produktionen fra 
elektrontransportkæden. Der var heller ingen rødfarvning af Crassulas blade, der ellers vil kunne 
have indikeret tilstedeværelsen af anthocyaniner. Mere nærliggende vil det måske være, at Crassula 
i stedet for APO afhænger af GPO og/eller PrxR for reduktionen af H2O2 til vand. PrxR er ligesom 
APO tilstede ved thylakoidmembranen, mens GPO også findes i stroma og cytosollen ligesom PrxR 
og APO. PrxR og GPO vil dermed nemmere kunne komme i kontakt med H2O2 stammende fra 
elektrontransportkæden. Det er derfor muligt, at Crassula i stedet for APO, afhænger af PrxR og 
GPO til at reducere den H2O2, der burde være tilstede på baggrund af SOD-målingerne, men som på 
baggrund af APO-målingerne ikke bliver reduceret af APO.
Callitriche ved lav C har en signifikant større aktivitet af APO end Callitriche ved høj C. 
Dette kunne indikere, at der har været en større produktion af ROS ved lav C, selvom resten af 
resultaterne ikke bakker op om det. Ydermere var det heller ikke forventet, at Elodea skulle have 
brug for mere APO end Callitriche som den signifikante forskel mellem de to planter indikerer. 
Elodea burde være bedre beskyttet mod lave CO2-tilgængeligheder via HCO3--brug. Men i og med, 
at Elodea under både høj og lav C, har været mere kulstofbegrænset end Callitriche kan det måske 
forklare, at APO-aktiviteten hos Elodea er signifikant højere end Callitriches.  
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Konklusion
Resultaterne underbyggede ikke alle mine forventninger. Resultaterne underbyggede min forventing 
om, at CAM-fotosyntesen hos Crassula ville modvirke dannelsen af fotoinhibering. Crassula 
udviste ingen tendenser til fotoinhibering ved lav CO2-koncentration, men har på baggrund af 
CAM-fotosyntese opbygget af en malat-pulje undgået fotoinhibering ved kulstofbegrænsende 
forhold. Der er ingen belæg for, at Callitriche som C3-plante skulle være blevet mere fotoinhiberet 
end Elodea og Crassula. Fotosyntesmålingerne for Callitriche og Elodea viste en tendens til, at 
fotosyntesekapaciteten var lavere hos planterne ved lav CO2-koncentration. FV/FM-målingerne viste 
i modsætning, at Callitriche og Elodea ved høj CO2-koncentration var mere fotoinhiberede. Dette 
skyldes en øget CO2-affinitet hos planterne ved lav CO2-koncentration, der dermed gjorde dem 
bedre rustede til at udføre fotosyntese i atmosfæren. Indikationerne af, at Callitriche og Elodea ved 
høj CO2-koncentration var mere fotoinhiberede kan tilskrives en måleteknisk artefakt. Målingerne 
af enzymaktiviteten af SOD og APO gav ikke nogen entydig svar på, om planterne blev udsat for 
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